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A klonális növények képesek arra, hogy az anyanövénytől részben független 
(szemiautonóm), de azzal azonos genetikai állománnyal rendelkező utódokkal, ún. 
rametekkel vegetatív módon terjedjenek. A rametek az anyanövény „klónjai” (gör. 
klónos = hajtás, csemete), ennek nyomán az egyetlen kiindulási egyedből, kizárólagosan 
ivartalan szaporodással leszármazott, genetikailag egységes utódok összességét 
nevezhetjük klónnak (Darók 2011). A klonális fajok esetében a zigótából fejlődő növény 
– genetikai egyed (genet) – gyakran egymással összeköttetésben lévő rametekből áll 
(Kays & Harper 1974). 
A tápanyagok és a víz felvétele a rameteken keresztül történik, ezek tehát a klonális 
növény „táplálkozó egységei” (Bell 1984), az őket összekapcsoló, földalatti vagy 
földfeletti egységeknek a rametek pozicionálásában, illetve a tápanyagok raktározásában 
és szállításában van fontos szerepe (Dong & de Kroon 1994). (A klonális növekedési 
formákról összefoglalást ld. Klimeš et al. 1997.) 
A klonális terjedésre való képesség általánosan elterjedt a növényvilágban, sok 
élőhelytípusban a domináns fajok jelentős része képes ilyen jellegű terjedésre (ld. 
Callaghan et al. 1992, Cornelissen et al. 2014). Klimeš et al. (1997) elemzése alapján a 
közép-európai flóra fajainak 66,5%-a képes klonális növekedésre. Egyes fajok klonálisan 
akár méteres távolságokat megtéve képesek terjedni horizontális irányban. A saspáfrány 
(Pteridium aquilinum) esetében regisztráltak egy megközelítőleg 100 méter átmérőjű, 
nagyjából 290 éves klónt is, amelynek a becsült növekedési üteme így 34,5 cm/év 
(Oinonen 1967). Klonális növekedés közben egy növény különböző – számára kedvező 
és kedvezőtlen – mikroélőhelyekkel is találkozhat, hiszen egyes források (pl. a talajból 
felvehető foszfát, kálium) eloszlása és eloszlási mintázata időben és térben is változó 
lehet. Utóbbi vonatkozásában akár centiméteres skálán is különbségek mutatkozhatnak 
(pl. Silvertown & Smith 1988, Jackson & Caldwell 1993). 
Egy újonnan létrejött ramet megszüntetheti vagy megőrizheti kapcsolatát az őt 
létrehozó ramettel. A fiziológiai integráció – tehát a rametek közti víz-, ásványianyag- 
és asszimilátum-átadás képességének – foka az egyes fajoknál különböző mértékű lehet, 
de alapvetően két ellentétes stratégiát tudunk elkülöníteni. Az egyik esetben az újonnan 
létrejött ramet fiziológiailag teljesen önállóvá válik („splitter”), a másik esetben 
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élethosszig megőrzi a rametközti kapcsolatait („integrator”) (ld. Oborny et al. 2000). Ez 
a klonális integráció számos előnnyel jár. Heterogén környezetben, ahol a források 
eloszlása vagy elérhetősége nem egyenletes, lehetőséget nyújt a lokális forráshiány 
enyhítésére, befolyásolhatja a kompetíciós készséget és növelheti az inváziós képességet 
(Liu et al. 2016). A rametek közötti forrásmegosztás azonban nem minden esetben 
egyértelműen előnyös. Ha a környezet finom léptékben mozaikoló, kismértékben eltérő 
minőségű foltokból áll, és ez a térbeli heterogenitás időben nem változik jelentősen, az a 
rametek közötti forrásmegosztás megszakításának kedvez (Kun & Oborny 2003). Herben 
(2004) vizsgálata alapján a rametek közötti forrásmegosztás mintázata hatással van a 
növény architektúrájára, illetve a kompetíciós készségre. Amennyiben a forrásmegosztás 
költsége alacsony, a klonális integráció a kompetíciós készséget növeli. 
Elszigetelt élőhelyeken – hazánkban ezek tipikus példái a kurgánokon fennmaradt 
löszgyep fragmentumok – a klonális terjedésre való képesség segíti a fennmaradást, 
mivel ahhoz így nem feltétlenül szükséges más populációkból érkező pollen vagy mag 
(Auffret et al. 2015, Deák 2018). Ugyanakkor a vegetatív szaporodás a szomatikus 
mutációk felhalmozódását eredményezheti (Klekowski 2003). A klonális növények nagy 
többsége generatív módon is szaporodik. Virágzás esetén a rametek száma és térbeli 
eloszlása befolyásolhatja a növények között a pollen terjedését, ezáltal hatással van a 
generatív szaporodásra is (Charpentier 2001). 
A klonális növekedés tanulmányozása természetvédelmi szempontból fontos lehet, 
hiszen az invazív növényfajok jelentős részénél is megfigyelhető ez a terjedési mód. A 
klonális terjedésre való képesség fontos szerepet játszhat féltermészetes élőhelyek 
idegenhonos fajok általi elözönlésében (Vogt-Andersen 1995). A Magyarországon 
meghonosodott és inváziós újjövevény (neofiton) fajok összehasonlítása alapján a 
klonális növények aránya szignifikánsan nagyobb az inváziós, mint a meghonosodott, 
nem inváziós fajok között (Balogh et al. 2003). A hazai növénytársulásokat veszélyeztető 
inváziós növényekkel foglalkozó leírások is számos fajnál említik a vegetatív 
szaporodásra való képességet, mint jellemző tulajdonságot (Botta-Dukát & Balogh 2008, 
Csiszár 2012, Csiszár & Korda 2015). Pyšek (1997) elemzése alapján a cseh flórában 
jelenlévő idegenhonos invazív fajok 60%-a képes klonális terjedésre, amiből arra 
következtethetünk, hogy a klonalitásnak is szerepe lehet az invazivitásban. A klonális 
növekedés nagymértékben megnövelheti ezen fajok sikerességét, térhódítását (pl. Jakobs 
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et al. 2004), éppen ezért e növekedési mód minél pontosabb ismerete fontos szempont 
lehet visszaszorításukban is. 
Kutatásunk célja a klonális növekedés, illetve a növekedést korlátozó tényezők jobb 
megismerése, ezáltal a növénytársulások szerveződésének mélyebb megértése volt. A 
klonális növekedést számítógépes szimulációkkal, egy Oborny & Englert (2012) által 
fejlesztett, sztochasztikus, térben explicit dinamikus modell segítségével vizsgáltuk. 
Vizsgálatunk fókuszában a növény egyes belső növekedési szabályai és a környezeti 
heterogenitás álltak. 
1. Vizsgáltuk az elágazási szög klonális növekedésre, illetve a növény térfoglalására 
gyakorolt hatását (Benedek et al. 2016). 
2. A környezeti heterogenitás léptékét a növekedés léptékéhez viszonyítva 
vizsgáltuk, hogy a növény a rendelkezésre álló forrásgazdag helyek közül 
mennyit képes elfoglalni (Oborny et al. 2017). 
3. Vizsgáltuk a ramethalálozás hatását a klonális növekedésre (Benedek & Englert 
2019). 
Doktori munkám alapját e három publikáció képezi. A szerzők hozzávetőleges 
részvételi arányát az egyes részfeladatokban az 1. táblázat mutatja. Disszertációmban a 
fentiek közül az 1. és 3. témát mutatom be részletesen. 
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Benedek et al. 2016 
A modell megalkotása Englert Péter, Oborny Beáta (50 / 50 %) 
Programfejlesztés Englert Péter, Oborny Beáta, Benedek Veronika (85 / 10 / 5 %) 
Programtesztelés Benedek Veronika, Oborny Beáta (90 / 10 %) 
Témafelvetés Oborny Beáta, Benedek Veronika (90 / 10 %) 
Szimulációk Benedek Veronika 
Ábrák Benedek Veronika, Oborny Beáta (90 / 10 %) 
Eredmények kiértékelése Benedek Veronika, Oborny Beáta (60 / 40 %) 
Szövegezés Oborny Beáta, Benedek Veronika (85 / 15 %) 
Oborny et al. 2017 
A modell megalkotása Hubai András, Oborny Beáta, Englert Péter (40 / 30 / 30 %) 
Témafelvetés Oborny Beáta 
Előtanulmányok Benedek Veronika, Oborny Beáta (90 / 10 %) 
Szimulációk Hubai András, Oborny Beáta (90 / 10 %) 
Ábrák Hubai András, Oborny Beáta (90 / 10 %) 
Eredmények kiértékelése Oborny Beáta, Hubai András, Benedek Veronika, Gulyás Máté (40 / 30 / 20 / 10 %) 
Szövegezés Oborny Beáta 
Benedek & Englert 2019 
A modell megalkotása Englert Péter, Oborny Beáta (50 / 50 %) 
Programfejlesztés Englert Péter, Oborny Beáta, Benedek Veronika (85 / 10 / 5 %) 
Programtesztelés Benedek Veronika 
Témafelvetés Benedek Veronika, Oborny Beáta (90 / 10 %) 
Szimulációk Benedek Veronika 
Ábrák Benedek Veronika, Oborny Beáta (90 / 10 %) 
Eredmények kiértékelése Benedek Veronika, Oborny Beáta (90 / 10 %) 
Szövegezés Benedek Veronika 
1. táblázat: A doktori témához kapcsolódó cikkek szerzőinek hozzávetőleges részvétei aránya 
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2 Módszerek, a modell 
A térben és időben diszkrét megközelítés egyik eszköze lehet a sejtautomata modell, 
amelynek alapegységei szabályos rácsozatban elrendezett cellák, ún. sejtek. Ez a modell 
alkalmas arra, hogy benne a környezeti heterogenitás változó léptékét, mértékét és a 
klonális növekedés különböző szabályait (elágazási szög, internódiumok hossza, 
rametek születési és halálozási valószínűsége stb.) reprezentálni tudjuk. A rácson 
(sejttérben) egy vagy több növényt is megjeleníthetünk, de egy sejt csak egyetlen növény 
egyetlen rametét tartalmazhatja, így e tekintetben két állapota lehet: üres vagy foglalt. A 
sejtek állapotának változása a közvetlen szomszédok állapotának is függvénye. 
Vizsgálataink során a klonális növekedést egy kétdimenziós, 150 × 150 hatszögből  
(A = 22500 sejtből) álló véges rácson modelleztük. Ez jelenítette meg a környezetet, 
amely lehetett homogén vagy heterogén. Heterogén környezet esetén a sejtek nyitottak 
(pl. forrásgazdagok) vagy zártak (pl. forrásszegények) lehettek a növény számára. Ezekre 
eltérő növekedési szabályok vonatkoztak. 
Modellünkben a hipotetikus növény rametekből és összekötő elemekből – a 
modellben a továbbiakban inda (n.b. a rametek közötti összekötő elem lehet más típus is, 
ld. pl. Klimeš et al. 1997) – állt. A rametek indákat növeszthettek, amelyek végén a 
következő időlépésben újabb rametgeneráció fejlődhetett. Az indák keresztezhették 
egymást és a rametet tartalmazó sejteket, azonban az inda eliminálódott, ha foglalt 
(rametet tartalmazó) sejtbe próbált rametet fejleszteni, továbbá, ha a sejttér határaiba 
vagy heterogén környezet esetén a növény számára zárt sejtbe ütközött. 
Csak azok a rametek tudtak új indákat fejleszteni, amelyek az előző generációban 
születtek, ezeket terminális rameteknek neveztük, mivel az ágvégeken helyezkedtek el. 
Minden terminális ramet megpróbált két új rametet létrehozni. A többi, köztes 
pozícióban elhelyezkedő ramet, ún. internális ramet, amely már létrehozott vagy 
megpróbált létrehozni két utódot, mikor ágvégi pozícióban volt, inaktívvá vált, nem 
hozhatott létre további utódokat. 
Mind az internális, mind a terminális rametek meghalhattak, di valószínűséggel az 
internális és dt valószínűséggel a terminális rametek esetén. Egy ramet pusztulásakor a 
hozzá kapcsolódó indák is eliminálódtak. Amennyiben egy internális ramet elpusztult, 
ez tehát a klón feldarabolódását jelentette. 
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A sejtek állapotfrissítése időlépésenként egyszer történt bazipetális irányban: az 
ágvégeken indult random sorrendben, majd befelé haladt az egyre idősebb rametek felé. 
A frissítés sorrendje köztük is véletlenszerű volt. 
A továbbiakban bemutatott esettanulmányokban minden szimulációban egyetlen 
növényi egyed klonális növekedését vizsgáltuk, amely a sejttér középső régiójában egy 
a növény számára nyitott sejtbe ledobott magból fejlődött. Minden alkalmazott 
paraméter-kombináció esetén R = 1000 ismétléssel dolgoztunk. A szimulációk 
végpontját, tehát az alkalmazott időlépések számát (T) az adott vizsgálat határozta meg 
(ld. 3.2.3, 4.2. és 4.3.2. fejezet). 
Az I. esettanulmányban két növekedései forma térfoglalását (NX, X ∈ NR, WR) 
hasonlítottuk össze homogén és heterogén környezetben, amelyek az elágazási szög  
(α; β), illetve elágazási irányultságuk tekintetében különböztek. Részletes leírást ld. 3.1. 
és 3.2.1, 3.2.3. fejezet, a heterogén környezet leírását ld. 3.2.2. fejezet. 
A II. esettanulmányban a rametmortalitás klonális növekedésre gyakorolt hatását 




A szövegben szereplő, Európában is előforduló növényfajok 
- tudományos elnevezését az Euro+Med PlantBase1, 
- magyar fajnevét Király (2009),  
- a növényszervezettani fogalmakat Darók (2011) 
alapján használtuk. 
A matematikai képleteket a LaTeX programmal szerkesztettük.2 
A dolgozat szövegében használt paramétereket, jelöléseket a 2. táblázat foglalja 
össze. 
  
                                                 
 
 
1 ww2.bgbm.org/EuroPlusMed (Utolsó hozzáférés: 2019. június 13.) 
2 https://www.codecogs.com/latex/eqneditor.php?lang=hu-hu (Utolsó hozzáférés: 2019. március 11.) 
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Jelölés Paraméter Érték Mértékegység 
A Sejttér mérete 22500 Sejt 
R Független ismétlések száma 1000 - 
T Időlépések száma 1000 - 
P Egy lehetséges elágazási irány választásának valószínűsége 0,25; 0,5 - 
α; β Elágazási szög α = 60; β = 120 fok (°) 
pc Perkolációs küszöb 0,5 - 
p A növény számára nyitott sejtek aránya [0,025; 1] - 
M A növény számára nyitott sejtek várható értéke p × A Sejt 
g A környezeti heterogentás léptéke 1; 7 Sejt 
d, di, dt Ramethalálozási ráta, internális ~, terminális ~ min. 0,01; max. 0,5 - 
X Növekedési forma elágazás tekintetében NR, WR - 
b Elágazási valószínűség 0,5; 1 - 
q; q* Elvárt és korrigált szignifikancia szint 0,05; min. 0,022 max. 0,5 - 
SX Az élőhelyfolt mérete - Sejt 
NX A növény térfoglalása (rametszám) - Sejt 
Q A túlélő esetek aránya [0; 1] - 
2. táblázat: A dolgozat szövegében használt paraméterek, jelölések 
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3 I. esettanulmány: Az elágazási szög hatása a klonális 
növekedésre 
Az esettanulmány 3.3 és 3.4. fejezete Benedek et al. (2016) alapján készült. 
3.1 A téma elhelyezése a tudományterületen 
A klonális növény belső növekedési szabályai alapvetően meghatározzák a rametek 
elhelyezkedését. A legalapvetőbb növekedési jellegek az internódiumok hossza, az 
elágazás valószínűsége és az elágazási szög (az új ág növekedési irányának eltérése az 
előzőtől) (ld. pl. Sutherland & Stillmann 1988, Herben & Suzuki 2002), de 
értelmezhetjük egy ágon az egymást követő internódiumok által közrezárt szöget is (pl. 
Cain 1994, Wong et al. 2011). Számos klonális faj esetében leírták a jellemző elágazási 
szöget, illetve a lehetséges elágazási szögek tartományát, átlagát (3. táblázat). 
Azoknál a fajoknál, ahol az elágazási szög jellemzően kicsi, ott a növény 
legyezőszerűen halad előre, pl. Carex arenaria. A megközelítőleg 45°-os elágazási 
szöggel rendelkező fajok jellegzetes oktogonális növekedési formát mutatnak, mint pl. a 
Medeola virginiana és az Oxalis corniculata, míg jellegzetesen hexagonális szerkezetűek 
a 60°-os elágazási szöggel rendelkező fajok, mint az Alpinia zerumbet és a Heliconia 
fajok némelyike. Az utóbbinál a nóduszokon csak egy új ág fejlődik és mindig azonos 
oldalon. Az A. zerumbet esetében azonban a nóduszon két új ág fejlődik, amelyek az 
előző ág növekedési irányától ±60°-kal térnek el, így az ágak egymással 120°-os szöget 
zárnak be, évente egy-egy új ún. „Y-elágazást” hozva létre. Ebből alakul ki a hatszöges 
mintázat. A rametek között az internódiumok hossza meghatározott, a rametek három 
évig élnek, az internódiumok azonban több mint 10 évig. Ez a mintázat szabályos 
térkitöltést eredményez, viszont nem védi ki az önakadályozást, valamint a hatszögek 
közepe üresen marad. Terepen gyűjtött adatok statisztikai elemzése alapján azonban úgy 
tűnik, az Y-elágazásban a szögek nem egyenlők, hanem megközelítőleg 130°, 120° és 
110°-osak, ami csökkenti az átfedések számát és a fent leírt szabályos mintázat 
elcsúszását eredményezi (Bell & Tomlinson 1980). 
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A 90°-nál kisebb elágazási szögekkel rendelkező fajok növekedési irányultsága nem 
fordul meg egy lépésben, ám vannak olyan fajok is, amelyek elágazási szögei a fenti 
példáknál szélesebb tartományban mozoghatnak. A Solidago canadensis átlagos 
elágazási szöge Smith & Palmer (1976) szerint balra – 66,0 ± 2,41° és jobbra  
67,6 ± 2,95°, ám eredményeik szerint kisebb és nagyobb, akár ±170°-os elágazási szögei 
is lehetnek. A Solidago altissima esetében az elágazási szög ±180°-ig terjedhet, azaz 
ennél a fajnál bármilyen elágazási irány előfordulhat (Cain 1990). 
Egy számítógépes szimuláción alapuló vizsgálatban Herben & Suzuki (2002) 
kimutatta, hogy az elágazási szög változtatása szignifikánsan befolyásolta a klonális 
növény kompetíciós képességét. Néhány általános stratégiai modell szintén 
megerősítette az elágazási szög szignifikáns hatását a növekedő klón alakjára (pl. Wong 
et al. 2011), és így a növényi architektúrából adódóan az intraklonális kompetíció 
intenzitására (Callaghan et al. 1990; Herben and Novoplansky 2008; Wong et al. 2011). 
Ebben a tanulmányban az elágazási szög klonális növekedésre gyakorolt hatását 
vizsgáltuk. Két növekedési forma térfoglalását hasonlítottunk össze homogén és 
heterogén környezetben. Az egyik növekedési forma esetén korlátoztuk az elágazás 
irányultságát: csak az előző ág növekedési irányához képest előre irányuló elágazásokat 
engedélyeztük. Ez a növekedési forma a továbbiakban NR („narrow range”). A másik 
növekedési formánál nem korlátoztuk az elágazás irányultságát, a továbbiakban WR 
(„wide range”). 
Az alábbi hipotéziseket teszteltük: 
1. A WR növekedési forma általában sikeresebb, mint az NR növekedési forma. 
2. A WR növekedési forma előnye nagyobb, ha a folt labirintusszerű. 
3. A magasabb ramethalálozási ráta a WR növekedési formának kedvez. 
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3. táblázat: Klonális fajok jellemző elágazási szögei 
* Az egy ágon egymást követő internódiumok által bezárt szög ennél kisebb. A  
C. borealis esetén átlagosan 22,9°, a T. repens esetén pedig 30° 
** A hosszúszártagú és rövidszártagú hajtásokon különböző 
*** A bal- és jobboldali ágak esetén a szerző külön-külön adta meg az átlagos 
elágazási szöget 
  
Latin név Elágazási szög Forrás 
Reynoutria japonica 7,9° Adachi et al. 1996a 
Clintonia borealis * 48,1° Angevine et al. 1986 
Medeola virginiana 45° Bell & Tomlinson 1980, Cook 1988 
Oxalis corniculata 45° Bell & Tomlinson 1980 
Alpinia zerumbet 60° Bell & Tomlinson 1980 
Heliconia sp. 60° Bell & Tomlinson 1980 
Costus sp. 60° Bell 1976 in Bell & Tomlinson 1980 
Carex arenaria 15° Bell & Tomlinson 1980 
Phyllostachys bambusoides ** 60° és 45° Bell & Tomlinson 1980 
Trifolium repens * 60-70° Cain 1994 
Glechoma hederacea 45° Cain 1994 
Brachypodium pinnatum 30° Cain 1994 
Lycopodium annotinum 53° Callaghan et al. 1990 
Deschampsia flexuosa 15° Herben & Wildová 2012 
Festuca rubra 27° Herben & Wildová 2012 
Nardus stricta 49° Herben & Wildová 2012 
Anthoxanthum alpinum 33° Herben & Wildová 2012 
Salvinia molesta 30° Room 1983 
Solidago canadensis *** – 66,0 ± 2,41° és  
+ 67,6 ± 2,95° 
Smith & Palmer 1976 
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3.2 Módszerek 
3.2.1 A növény 
A nulladik időlépésben ledobott magból (ld. 2. fejezet) az első időlépésben ramet 
fejlődött és két indát növesztett szomszédos sejtekbe. Egyet meghatározott irányban 
előre, egyet pedig az NR növekedési forma esetén e növekedési irányhoz képest egyenlő 
valószínűséggel (P = 0,5) jobbra vagy balra α = 60°-os hegyesszögben. Tehát az NR 
növekedési forma számára a négy lehetséges elágazási irány közül csak kettő volt 
engedélyezett. A WR növekedési forma számára mind a négy elágazási irány egyenlő 
valószínűséggel (P = 0,25) engedélyezett volt, azaz β = 120°-os tompaszögű elágazást is 
fejleszthetett, ami tehát az egyenes növekedési irányhoz képest visszafelé irányult  
(1/b ábra). Mivel modellünkben minden sejt egyetlen rametet tartalmazhatott csak és 
ramet csak a növény számára nyitott sejtben fejlődhetett ki (ld. 2. fejezet), a következő 
időlépésben az indák végén fejlődő rametek akkor tudtak életben maradni, ha a választott 
sejt szabad és a növény számára nyitott (a környezet minőségét tekintve a növény 
számára jó, forrásgazdag) volt. Ha a választott sejt foglalt volt vagy az inda egy a növény 
számára zárt (a növény számára nem alkalmas, forrásszegény) sejtnek, illetve a sejttér 
határának ütközött, akkor elpusztult. A harmadik időlépésben a terminális rametek új 
indákat fejlesztettek (1/b ábra). 
 
1. ábra: A klonális növekedés durvaszemcsés heterogén környezetben: a sötét szín jelöli 
a növény számára zárt helyeket, a világos rész az élőhelyfoltot, amelyben növekedhet. 
Az (a) részábrán egy hipotetikus növény, a (b) részábrán pedig ennek a modellben 
történő leképezése látható. A sejttér mérete a szimulációink során nagyobb volt, mint a 





Mind az internális, mind a terminális rametek elpusztulhattak azonos 
valószínűséggel (d). Egy alacsony (d = 0,05), egy közepes (d = 0,1) és egy viszonylag 
magas (d = 0,3) ramethalálozási ráta mellett is vizsgáltuk az elágazási szög klonális 
növekedésre gyakorolt hatását. 
3.2.2 A környezet 
Ebben a munkánkban a klonális növekedést homogén és heterogén környezetben is 
vizsgáltuk. Heterogén környezet esetén a sejtek minőségüket tekintve lehettek nyitottak 
(forrásgazdagok) vagy zártak (forrásszegények akár abiotikus, akár biotikus tényezők – 
pl. kompetitor faj jelenléte – miatt) a növény számára. Változtattuk a környezeti 
heterogenitás mértékét, vagyis a növény számára nyitott sejtek arányát  
p = 0,3 és p = 1 (tehát minden sejt nyitott) között 0,05 lépésközzel, valamint változtattuk 
a környezeti heterogenitás léptékét is. E tekintetben kétféle – finomszemcsés és 
durvaszemcsés – környezeti heterogenitás esetén vizsgáltuk a klonális növekedést. 
Finomszemcsés környezetben (g = 1) egy sejt minősége független volt a többi sejt 
minőségétől, p valószínűséggel volt nyitott és 1 – p valószínűséggel zárt (2/a és c ábra). 
Durvaszemcsés környezetben (g = 7) a sejttér 7 azonos minőségű sejtből álló, 3 sejt 
átmérőjű hatszög alakú foltokból állt, amelyek minősége egymástól szintén független 
volt (1/b, 2/b és d ábra). 
Egy élőhelyfolt, amelyben a növény növekedni tudott, egymással összefüggő azonos 
minőségű sejtekből, vagy durvaszemcsés környezetben azonos minőségű foltokból állt. 
Homogén környezet esetén tehát a sejttér egyetlen, A = 150 × 150 sejtből álló nyitott 
élőhelyfoltnak volt tekinthető (ld. 2. fejezet). 
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2. ábra: A két növekedési forma térfoglalása különböző környezetekben. Az (a-d) 
részábrák a teljes sejtteret mutatják, a kisebb panelek pedig egy-egy nagyított részletet 
 
3.2.3 Adatelemzés 
Minden paraméter-kombináció esetén R = 1000 független ismétléssel vizsgáltuk a két 
növekedési forma (X ∈ NR, WR) térfoglalását (i.e. rametszámát NX) a rácson. A 
szimulációk T = 1000 időlépésig futottak. (Ez a lépésszám megfelelő volt ahhoz, hogy a 
növekedési formák elérjék azt a maximális rametszámot, amely az adott beállítások 
mellett lehetséges volt.) Mivel zárt sejtekbe a növény nem tudott sem indát, sem rametet 
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növeszteni, így csak abban az élőhelyfoltban növekedhetett, amelybe a propaguluma 
érkezett. Ezért a térfoglalást nem a teljes rács, hanem a növény élőhelyfoltjának méretére 
(i.e. sejtszámára SX) vonatkoztattuk. 
A használt paraméter-kombinációk esetén az ismétlésekből adódó átlagos 
élőhelyfolt méreteket 
 
és átlagos térfoglalás (i.e. rametszám) értékeket 
 
rendre összehasonlítottuk a két növekedési forma esetében Wilcoxon-féle rangösszeg 
próba segítségével, melyet az R for Windows version 3.4.3 environment, in RStudio 
version 1.1.419 Exact Rank Tests package, wilcox.exact függvénnyel végeztük (RStudio 
Team 2015), amely alkalmazható kapcsolt rangok esetén. 
A nullhipotéziseink (H0): 
 és  
Az alternatív hipotéziseink (H1): 
 és  
A szignifikancia elvárt szintje q = 0,05. A sorozatos ismétlés miatt a nullhipotézisek 
téves elutasítási aránya magasabb lehet a tesztek által közölteknél. A torzítás 
kiküszöbölése érdekében a szignifikancia szint korrigálására (q*) FDR kontrolt 
végeztünk (Benjamini & Hochberg 1995; Verhoeven et al. 2005). Az átlagos élőhelyfolt 
méretekben nem találtunk szignifikáns eltérést, az átlagos térfoglalás értékek 




3.3.1 Az élőhelyfoltok mérete 
Ahol a növény számára nyitott sejtek aránya (p) alacsony volt, ott a környezetet 
kisméretű, különálló élőhelyfoltok alkották, így a növény élőhelyfoltjának átlagos mérete 
(S̅X) is kicsi volt, majd a p érték egy szűk tartományában hirtelen megugrott (3. ábra). 
Ekkor a különálló élőhelyfoltok között megjelentek az összeköttetések. Ez a jelenség jól 
ismert a perkolációelméletben, amely a véletlen gráfok összefüggőségével foglalkozik 
(ld. Stauffer & Aharony 1994, Oborny et al. 2007). Egy hatszögekből álló rácson az óriás 
klaszter – a különálló élőhelyfoltok közötti összeköttetések megjelenésével egy nagy, a 
sejttérben domináns, filamentáris szerkezetű élőhelyfolt – megjelenése p = 0,5 értéknél 
következik be, ezt perkolációs küszöbnek (pc) nevezzük. Véges rácson a perkolációs 
jelenséget leíró görbe emelkedése hamarabb kezdődik (p < 0.5) és kevésbé meredek, mint 
végtelen rács esetén (Stauffer & Aharony 1994). Ez a végesméret hatás megfigyelhető a 
mi eredményeinkben is. Finomszemcsés környezeti heterogenitás esetén (3/a, c és e 
ábra) S̅X megugrása p = 0,45 és 0,5 között történt, durvaszemcsés környezeti 
heterogenitás esetén (3/b, d és f ábra) p = 0,45 alatt kezdődött és kevésbé volt meredek. 
Ahogy p tovább növekedett S̅X közelített az elméleti maximumához (M = p × A), p = 1 
értéknél S̅X megegyezett a rácson található sejtek számával (homogén környezet, ld. 3. 
és 4.2.1. fejezet). A környezet már p = 0,65 értéknél jórészt összefüggő élőhelyfoltokból 
állt (S̅X ~ M), így a szimulációk kezdetén a sejttér középső régiójába ledobott mag nagy 
eséllyel ebbe a legnagyobb élőhelyfoltba érkezett (ld. 2. ábra). (Ez a jelenség is ismert a 
perkolációelméletben, ld. Stauffer & Aharony 1994.) 
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3. ábra: A két növekedési forma térfoglalása különböző mértékű környezeti 
heterogenitás (p) esetén. Az (a-f) részábrák különböző halálozási ráták mellett 
finomszemcsés, illetve durvaszemcsés környezet esetén mutatják a térfoglalást. A kék 
vonal mutatja a növény számára nyitott sejtek számát a rácson (M). A növekedési formák 
térfoglalását (N̅X + SE) a narancs és zöld, a növekedési formák élőhelyfoltjának méretét 
(S̅X + SE) pedig a fekete és sárga görbék mutatják. (SE kisebb, mint a pontokat jelző 
szimbólumok.) A növekedési formák élőhelyfoltjainak mérete nem különbözik 
szignifikánsan (p határozza meg), térfoglalásuk azonban számos esetben szignifikánsan 
eltér. Ezeket az x-tengely színezésével jeleztük: narancs – N̅NR szignifikáns előnye, zöld 
– N̅WR szignifikáns előnye 
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3.3.2 A növény térfoglalása 
A 3. ábrán a növény térfoglalását (i.e. átlagos rametszám N̅X) láthatjuk p növekedésének 
függvényében. A kezdőpont minden részábra esetén N̅X = 0 volt, és S̅X növekedéséhez 
képest hosszú ideig alacsonyan maradt, a növény a filamentáris szerkezetű, 
labirintusszerű környezetben nem találta meg az élőhelyfoltok közti szűk járatokat (ld. 
Oborny et al. 2017, II. függelék), majd monoton nőtt és maximumát a homogén 
környezetben (p = 1) érte el. 
Finomszemcsés heterogén környezetben, alacsony ramethalálozási ráta (d = 0,05) 
esetén az NR növekedési forma hamarabb (alacsonyabb p értéknél) kezdett elterjedni a 
rácson, mint a WR növekedési forma és később (magasabb p értékeknél) is 
szignifikánsan megőrizte az előnyét (ld. narancssárga színezés a vízszintes tengely 
mentén 3/a ábra). Közepesen magas ramethalálozási ráta (d = 0,1) esetén is az NR 
növekedési forma kezdett hamarabb elterjedni és szignifikánsan megőrizte előnyét a WR 
növekedési formával szemben (3/c ábra). Viszonylag magas ramethalálozási ráta  
(d = 0,3) esetén az N̅NR és N̅WR görbék keresztezték egymást, így bár kezdetben az NR 
növekedési forma volt szignifikánsan sikeresebb, homogén környezetben már a WR 
növekedési forma vált előnyösebbé (3/e ábra). 
Durvaszemcsés heterogén környezetben alacsony és közepes halálozási ráták esetén 
hasonló tendencia volt megfigyelhető (3/b és d ábra), de N̅NR és N̅WR növekedése már 
alacsonyabb p értékeknél elkezdődött. Viszonylag magas halálozási ráta (d = 0,3) esetén 
azonban a WR növekedési forma volt szignifikánsan sikeresebb magas p értékek esetén  
(p = 0,85; 0,90; 0,95; 1) (3/f ábra). Durvaszemcsés heterogén környezetben ezeknél az 
értékeknél a sejttérben már csak szórványosan vannak a növény számára zárt sejtekből 
álló foltok. Ennél a környezetnél a növény számára zárt és nyitott foltok is 7 sejtből állnak 
(g = 7, ld. 1/b, 2/b és d ábra), ez biztosítja, hogy a zárt foltok közötti folyosók elég 
szélesek legyenek a növény számára. 
A 3. ábrán soronként megfigyelhető, hogy p = 1 értéknél az N̅NR és N̅WR értékek 
nagyjából megegyeznek a jobb- és baloldali részábrák között, hiszen ennél az értéknél a 
környezet homogén, tehát nem számít, hogy a környezet generálásakor a heterogenitás 
léptéke a beállítás alapján finomszemcsés vagy durvaszemcsés. 
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3.4 Az eredmények megvitatása 
A klonális növekedés elméletben lehetőséget biztosít arra, hogy a növény egy 
élőhelyfoltban elfoglalja az összes – számára nyitott – üres helyet, ebben azonban mind 
belső növekedési szabályai nyomán kialakuló architektúrája, mind külső tényezők 
korlátozhatják. Belső növekedési szabályai, mint pl. az elágazási szög, az elágazási 
valószínűség stb., alapvetően meghatározzák a rametek elhelyezkedését. Egy klonális 
növény rátermettségét erősen befolyásolja, hogy képes-e egy heterogén környezetben a 
forrásgazdag foltok megtalálására, kolonizálására. Vizsgálatunkban feltételeztük, hogy 
ez függ az elágazás szögétől. Három hipotézist fogalmaztunk meg: 
1. A WR növekedési forma általában sikeresebb – az elágazási irányultsága nem 
korlátozott (tehát mind a négy lehetséges elágazási irány egyenlő valószínűséggel 
engedélyezett, míg az NR növekedési formánál csak kettő engedélyezett), az NR 
növekedési forma elágazási szögeihez képest nagyobb elágazási szögek 
engedélyezése lehetőséget adhat az ágak visszafordulására, több terület 
kolonizálására. 
Eredményeink alapján ezt a hipotézist elvetjük. Ahol szignifikáns különbséget 
tapasztaltunk a két növekedési forma térfoglalása között, ott az esetek túlnyomó 
többségében az NR növekedési forma volt sikeresebb. 
2. A WR növekedési forma előnye nagyobb, ha a folt labirintusszerű – könnyebben 
rátalálhat az élőhelyfoltokat összekötő folyosókra vagy visszafordulhat a 
zsákutcákból. 
Eredményeink alapján ezt a hipotézist is elvetjük. A WR növekedési forma akkor 
bizonyult sikeresebbnek, amikor a környezet homogén volt, vagy csak kevés 
akadályt tartalmazott, amelyek közt a növény számára nyitott sejtek széles 
folyosókat alkottak. 
3. A magasabb ramethalálozási ráta a WR növekedési formának kedvez. 
Eredményeink igazolták ezt a hipotézist. 
Eredményeink a rametek térbeli mintázatával magyarázhatók. Mivel minden 
terminális ramet megpróbált létrehozni két utódot vele szomszédos sejtekbe, így a 
rametek tömötten helyezkedtek el. Az NR növekedési forma esetében a növekedési 
mintázat legyező alakú, a WR növekedési forma esetében inkább kör alakú volt a 
visszafelé irányuló elágazások engedélyezése miatt. A WR növekedési forma akkor 
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kolonizált nagyobb területet, ha a ramethalálozási ráta viszonylag magas volt. Ebben az 
esetben a rametek denzitása a terjedési frontban és a terjedési front mögött is alacsonyabb 
volt. A korábban kolonizált területek gyors felnyílása feltehetően lehetőséget adott a 
középen felszabaduló területek azonnali visszafordulással történő rekolonizálására  
(ld. 4. fejezet). Az NR növekedési formának a legtöbb vizsgált környezetben nem okozott 
észrevehető hátrányt az azonnali visszafordulás lehetőségének hiánya. Azokban a 
környezetekben, ahol el tudott terjedni a rácson, az élőhelyfoltok konnektivitása 
általában magas volt, így a visszafordulás hiánya miatt kihagyott, illetve a halálozás 
hatására felszabaduló sejteket később másik irányból kolonizálni tudta. 
Jelen vizsgálatunkban az elágazási szög klonális növekedésre gyakorolt hatását 
vizsgáltuk. Feltehetően más belső növekedési szabályok megváltoztatása, pl. az elágazási 
valószínűség és az indahossz megváltoztatása módosíthatnák az eredményeket. Az 
indahossz ebben a vizsgálatban konstans volt. Cain et al. (1991) kimutatta, hogy az 
indahossz vagy az elágazási szög random változatossága szignifikánsan csökkentheti az 
intraklonális kompetíciót. További, WR típusú növényekkel végzett szimulációink 
kimutatták, hogy az elágazási pontok közötti távolság növelése (tehát az elágazási 
valószínűség csökkentése) hatással van a növény térfoglalására (ld. Oborny et al. 2017, 
II. függelék). 
Vizsgálatunkban a heterogén környezet nagymértékben eltérő minőségű helyekből 
állt: a növény számára nyitott és zárt sejtekből. A növény számára zárt sejtekbe a növény 
nemcsak rametet, hanem indát sem növeszthetett. Az eltérő minőségű helyek közötti 
különbség csökkentése (pl. ha a növény indát vagy korlátozott számú rametet növeszthet 
a számára eddig zárt sejtekbe) hasonlóbbá tenné a környezetet a homogén környezethez, 
ezért feltehetően csökkenne az NR típusú növény előnye. 
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4 II. esettanulmány: A ramethalálozás hatása a 
klonális növekedésre 
Az esettanulmány Benedek & Englert (2019) alapján készült. 
4.1 A téma elhelyezése a tudományterületen 
Bár a klonális növények esetében a növényi egyedet (genet) egymással összekapcsolt 
rametek alkotják, számos tanulmány leírja, hogy a klonális növények értelmezhetők 
rametek populációjaként is (pl. Sackville Hamilton et al. 1987, White 1979; Harper 
1980). Születése és pusztulása között elméletben minden ramet képes ellátni a növényi 
egyedekre jellemző funkciókat (pl. víz- és tápanyagfelvétel, fotoszintézis, virágzás és 
magképzés), így tehát a rameteket fiziológiailag önálló egyedeknek is tekinthetjük (Liu 
et al. 2016). A rametek születési és halálozási rátája befolyásolja a genet méretét és 
rátermettségét (Hartnett & Bazzaz 1985). 
A születési ráta és a rametek élettartama nagy változatosságot mutat a fajok 
között. Egy réti növényfajokkal végzett közösségelemzésben szereplő fajok esetében a 
rametek minimum 1, maximum 11 rizómaágat fejlesztettek egy év alatt. A rametek 
élettartama alapján a növényeket három csoportra osztották: egyéves, évelő és többnyire 
kétéves rametekkel rendelkező fajok (Tamm et al. 2002). Vannak olyan fajok, 
amelyeknél a rametek élettartama rendszerint nagyon hosszú, pusztulásukat elsősorban 
nem az elöregedés, hanem többnyire kártevők okozzák. Ilyen növény a vízijácint 
(Eichhornia crassipes (Mart.) Solms 1883), ahol a rametek sejtjei néhány havonta 
lecserélődnek, tehát egészen addig képesek megújulni, amíg a hajtáscsúcsi osztódószövet 
működni tud. Annak megrágása azonban a regenerációs képesség elvesztéséhez és ezzel 
a ramet pusztulásához vezet (Center 1987). Elvétve találunk példát a klonális növények 
között denzitásfüggő halálozásra is, pontosabban a hajtások öngyérülésére (de Kroon és 
Kalliola 1995). Yoda öngyérülési szabálya alapján az átlagos biomassza növekedésével 
egy sűrű, kor szerint homogén növénypopuláción belül a denzitás a W = Cϱ
−3/2 függvény 
szerint csökken, ahol W a száraz biomassza, ϱ a denzitás, C pedig egy fajra jellemző 
állandó (pl. Weller 1987). Az évelő klonális növényeknél azonban a rametek denzitása 
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rendszerint környezeti tényezőktől és a növény belső növekedési szabályaitól, 
architektúrájától függ (Hutchings 1979). 
A ramethalálozás szerepet játszhat számos klonális növekedési mintázat 
kialakulásában (4. ábra), mint pl. a klonális növények középről történő ritkulása („central 
die-back”) és a boszorkánykörök megjelenése. A középről történő ritkulás esetén a 
legidősebb növényi részek pusztulnak el, kialakítva egy üres területet a folt centrális 
részén. Az indák vagy rizómák visszanőhetnek erre a területre, miközben az idős részek 
elhalása középről kifelé, az eredeti folt széle felé haladva tovább folytatódik. Ennek 
eredményeként az elhaló idősebb és az újrakolonizáló fiatalabb részek között egy üres 
zóna alakul ki, amelyet boszorkánykörnek is neveznek (Wong et al. 2011). E növekedési 
mintázatot leírták és vizsgálták számos fajnál, köztük a hazánkban is őshonos Carex 
humilis esetén (Wikberg & Mucina 2002, Wikberg & Svensson 2003). Sok klonális fajra 
jellemző a zsombékolás is. Herben & Novoplansky (2008) számítógépes modellen 
alapuló, ramethalálozást is figyelembe vevő vizsgálata alapján ez a jelenség nem csupán 
a növény növekedési szabályaitól, architektúrájától függ, hanem a rametek térbeli 
eloszlását befolyásolja az is, hogy képesek-e különbséget tenni a velük összeköttetésben 
lévő, illetve a tőlük különálló rametek között. Az egymással összeköttetésben álló 
rametek között a kompetíció kisebb, ez a zsombékok kialakulásának kedvez. A 
zsombékok átmeneti jelenségként tűnnek fel, amely eltűnik egyensúlyi helyzetben, ekkor 
a környezetet különböző genetekből származó rametek alkotják. A növekedési szabályok 
és az önfelismerés különböző mértékben befolyásolhatják az egyensúly mintázatát és 
kialakulásának idejét. 
Ebben a vizsgálatban a rametmortalitás hatását vizsgáltuk a klonális növekedésre. 
Vizsgáltuk a térfoglalás hatékonyságát (vagyis a rametek számát a sejttérben) különböző 
rametmortalitási ráták esetén. Azt vártuk, hogy a magasabb rametmortalitási ráták 
alacsonyabb foglaltságot eredményeznek. 
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(a) Trifolium pannonicum és T. alpestre (b) Phragmites australis 
  
(c) Carex elata (d) Euphorbia cyparissias és Festuca pseudovina 
  (e) Iris pumila (f) Carex humilis 
4. ábra: Klonális növekedési mintázatok (fotók: Babai Dániel a, b, e és Lengyel Attila c, d, f) 
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4.2 Módszerek 
A növekedést ebben a tanulmányban homogén környezetben vizsgáltuk. Az első 
időlépésben a sejttér középső régiójába ledobott mag rametté fejlődött és két indát 
növesztett szomszédos sejtekbe. Egyet meghatározott irányban előre, egyet pedig ettől 
jobbra vagy balra egyenlő valószínűséggel (P = 0,5), α elágazási szöggel (ld. 5. ábra). 
(Az elágazási szabályok alapján ez az első esettanulmányban leírt NR növekedési 
formának felelt meg.) 
Mivel modellünkben minden sejt egyetlen rametet tartalmazhatott csak, a következő 
időlépésben az indák végén fejlődő rametek akkor tudtak életben maradni, ha a választott 
sejt szabad volt. Ha a választott sejt foglalt volt vagy az inda a sejttér határainak ütközött, 
akkor elpusztult. (A folyamat kezdetén minden sejt szabad volt.) A harmadik időlépésben 
a terminális rametek új indákat fejlesztettek. 
Mind az internális, mind a terminális rametek meghalhattak egymástól független 
valószínűséggel (di, dt). 
A növekedés és állapotfrissítés többi szabálya megegyezett a modell általános 
ismertetésénél leírtakkal (ld. 2. fejezet). 
 
5. ábra: A klonális növekedés hatszögekből álló rácson (a növekedés 7. lépése). A csillag 
jelöli, amikor két inda azonos sejtbe próbál rametet növeszteni. Az, hogy melyik lesz 
sikeres és melyik pusztul, véletlenszerűen dől el. (A sejttér a vizsgálatban nagyobb volt, 




Olyan növekedési formákat vizsgáltunk, amelyek egymástól az internális és 
terminális halálozási rátáikban (di és dt) különböztek. E két vizsgált paraméter 0,01 és 
0,5 között a következő értékeket vehette fel: di ∈ {0,01; 0,02; 0,03; 0,04; 0,05; 0,10; 0,15; 
0,20; 0,25; 0,30; 0,35; 0,40; 0,45; 0,50}, dt ∈ {0,01; 0,05; 0,10; 0,15; 0,20; 0,25; 0,30; 
0,35; 0,40; 0,45; 0,50}. 
Külön vizsgáltuk a „túlélő” és „visszafogyó” eseteket (ld. 4.3.1. fejezet) és 
meghatároztuk azt a lépésszámot, amely esetén ezek már megbízhatóan elválaszthatók. 
Ezzel a lépésszámmal teszteltük a túlélő esetek arányát (Q) R = 1000 ismétlés során és a 
térfoglalás hatékonyságát (tehát a rametek számát a rácson) (N̅) a túlélő eseteknél. 
Az adatok elemzését az R for Windows version 3.4.3 environment, in RStudio 
version 1.1.419 segítségével végeztük (RStudio Team 2015). 
 
4.3 Eredmények 
4.3.1 Túlélő és visszafogyó esetek 
Vizsgálataink során az eseteket két típusba soroltuk: túlélő és ún. visszafogyó esetek. Az 
első típusban a növény el tudott terjedni a rácson, illetve rekolonizálni tudta a halálozás 
hatására felszabaduló területeket (6/a ábra). A visszafogyó eseteknél minden terminális 
ramet elpusztult, mielőtt a növény el tudott volna terjedni a rácson vagy amikor a 
terjedési front elérte a rács határait. Terminális rametek hiányában a növekedés leállt és 




6. ábra: Példa egy túlélő (a) és egy visszafogyó (b) eset kialakulására (di=0,01; dt=0,30). 




7. ábra: Az internális és terminális rametszám időfüggése alacsony internális és 
viszonylag magas terminális ramethalálozási ráták esetén (a-b), valamint magas 
internális és alacsony terminális ramethalálozási ráták esetén (c-d) 
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Azt találtuk, hogy T = 1000 időlépés után már megbízhatóan elkülöníthetők ezek az 
esetek egymástól. 
Viszonylag magas terminális halálozás esetén a visszafogyó esetek kialakulhattak 
úgy, hogy a terminális rametek már az első néhány időlépésben elfogytak (vagyis a 
növekedés leállt). Amennyiben a növény el tudott terjedni a rácson, de az internális 
halálozás (di) nagyon alacsony volt, a növény a rács határaiba ütközött, a növekedés 
visszafordulás hiányában az ötszázadik időlépés környékén leállt (7/a ábra), ezt az 
internális rametek visszafogyása követte (7/b ábra). 
A túlélő eseteknél a növekedés nem állt le, a növénynek az 1000. időlépésben is 
voltak terminális rametjei. 
Azoknál a paraméter-kombinációknál, ahol dt alacsony volt és di nem volt nagyon 
alacsony, a visszafogyó esetek ritkák voltak és előfordulásuk esetén a növekedés az első 
néhány lépésben megállt (7/c, d és 8/a ábra). 
Azoknál a paraméter-kombinációknál, ahol dt alacsony volt, di pedig nagyon 
alacsony, a túlélő esetek nagyon ritkák voltak (8/a ábra). 
4.3.2 A túlélő esetek aránya és térfoglalása 
 
8. ábra: Túlélő esetek aránya (a) és térfoglalása (b) 1000 ismétlés átlagában az internális 
és terminális ramethalálozási ráták függvényében 
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Nagyon alacsony di és dt értékeknél a túlélő esetek aránya (Q) nagyon alacsonynak 
bizonyult. Növelve di értékét Q először meredeken emelkedni kezdett, azonban di további 
növelésével már megközelítőleg állandó maradt (di = 1 azt jelentené, hogy a növény csak 
terminális rametekből áll). Nagyon alacsony di értékeknél dt növelésével Q kezdetben 
növekedett, majd csökkent. Magasabb di értékeknél dt növelése Q csökkenését 
eredményezte. A vizsgálatban használt legmagasabb dt = 0.5 értéknél Q minden di esetén 
0 volt (8/a ábra). A térfoglalás hatékonysága (azaz a rametek átlagos száma a sejttérben 
N̅) csökkent di és dt növelésével, de nem a legalacsonyabb ramethalálozási rátáknál 
tapasztaltuk a legmagasabb N̅ értéket. A nagyon alacsony di értékek is N̅ csökkenését 
eredményezték (8/b ábra). 
4.3.3 A terjedési front 
Nagyon alacsony di és dt értékeknél a terjedési front és közvetlenül a terjedési front 
mögött található területek tömöttek voltak (9/a ábra), Q pedig alacsony (8/a ábra). A di 
és dt értékek növelésével ezek a területek kevésbé tömötté váltak, ennek hatására a 
terjedési front vissza tudott fordulni és rekolonizálni tudta a középső részeken kiüresedő 
területeket (9/b ábra). Ez Q növekedését okozta (8/a ábra). 
 
9. ábra: A terjedési front (a) nagyon alacsony és (b) kicsivel magasabb rametmortalitási 
ráták esetén 
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4.4 Az eredmények megvitatása 
Azt vártuk, hogy a ramethalálozás növelése a térfoglalás csökkenését fogja 
eredményezni. Eredményeink csak részben igazolták ezt az elképzelést. Bár a 
ramethalálozás növelésével a rametek átlagos száma (N̅) csökkent, nem a legalacsonyabb 
halálozási értékek esetében tapasztaltuk a legnagyobb térfoglalást. Nagyon alacsony 
ramethalálozás esetén a terjedési front és a terjedési front mögötti területek annyira 
tömöttek voltak, hogy a növény ezen keresztül ritkán tudott visszafordulni és 
rekolonizálni a halálozás hatására kiüresedő területet a folt középső régiójában. A túlélő 
esetek aránya (Q) így alacsony, és a növény területfoglalása is kisebb volt. 
Az internális halálozás (di) kezdeti növelése a túlélő esetek arányának gyors 
növekedését eredményezte, mivel a terjedési front mögötti terület kevésbé volt tömött, 
így lehetővé vált ezen keresztül a halálozás hatására felszabaduló sejtek rekolonizálása. 
Az internális halálozási ráta további növelése nem eredményezte a túlélő esetek 
arányának további növekedését. 
A terminális halálozás (dt) növelésével a túlélő esetek aránya kezdetben növekedett, 
majd csökkent, nagyon alacsony internális halálozás esetén. A kezdeti növekedését 
magyarázza, hogy a terjedési front és a mögötte található terület – amely tömött a nagyon 
alacsony halálozási ráták esetén – kissé ritkult a terminális halálozás növelésével. A 
terminális halálozás további növelése, illetve magasabb internális halálozás melletti 
növelése azonban egyértelműen hátrányos volt a növény számára, mind a túlélő esetek 
arányát, mind a térfoglalást tekintve. Az 50%-os terminális halálozás (dt = 0,5) azt jelenti, 
hogy a növekedés 50% eséllyel megáll, amikor a növény még csak egyetlen terminális 
rametből áll. Ennél az extrém magasnak tekinthető terminális halálozásnál a túlélő esetek 
aránya minden internális halálozási érték mellett 0 volt. 
Egy terepi vizsgálat során Pitelka et al. (1985) azt találták, hogy a ramethalálozásnak 
van méretfüggése is, a nagyobb rameteknek nagyobb a túlélési esélyük. Vizsgálatuk 
szerint az átlagos halálozási ráták alapvetően alacsonyak voltak (3,9-6,1%). 
Eredményeink összhangban állnak ezzel a megfigyeléssel, megállapítottuk, hogy az 
internális rametek alacsony (de nem nagyon alacsony) halálozási rátája szükséges a genet 
életben maradásához. Vizsgálatunkban minden terminális ramet megpróbált utódokat 
létrehozni a szomszédos sejtekbe – tehát az őket összekötő elemek rövidek voltak –, ez 
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egy tömött terjedési frontot eredményezett. Ahhoz, hogy a növény rekolonizálni tudja 
azokat a területeket, ahonnan idősebb részei kipusztultak, egy megfelelően alacsony 
halálozási ráta volt szükséges. Tamm et al. (2002) pozitív korrelációt mutatott ki a 
rametek élettartama és a vegetatív mobilitás (i.e. a rametek távolsága) között. Leírták, 
hogy a rametek átlagos élettartamának csökkenése, ami a rametek magasabb 
kicserélődési rátáját eredményezi, hozzájárulhat az érintett növényközösség nagyobb 
fajgazdagságához. A fentiek megerősítik azt a feltételezést, hogy a ramethalálozásnak 
nemcsak intraklonálisan van szerepe, hanem a növénytársulások szerveződésében is 
számottevő tényező lehet. Adachi et al. (1996b) a japánkeserűfű (Reynoutria japonica) 
növekedését vizsgálta számítógépes módszerrel, egy sztochasztikus modell segítségével. 
Ez a klonális növény Japán vulkanikus tevékenység nyomán kialakult területein kiterjedt, 
kör alakú monoklonális foltokat képző pionír faj. Ahogy a folt növekszik, a klón középső, 
idősebb részei fokozatosan elhalnak, kialakítva így egy tápanyagban gazdag, üres 
felszínt. A szukcesszió következő fajai főként ezeken az újonnan létrejövő szabad 
felszíneken tudnak megtelepedni. A modell eredményei alapján a középről történő 
ritkulás a növény elágazási szabályainak következménye (90°-nál kisebb elágazási szög). 
Eredményeink alapján a központi terület rekolonizáció nélküli kiüresedése akkor 
következik be, amikor a ramethalálozási ráták nagyon alacsonyak, így a terjedési front 
nem nyílik fel annyira, hogy az a visszafordulásnak kedvezzen. Jelen vizsgálatunkban az 
elágazási szög minden esetben 90°-nál kisebb volt. (A nagyobb elágazási szög hatását 
ld. 3. fejezet). 
Míg a japánkeserűfű, ahogy a fenti példából is kitűnt, Japán bizonyos élőhelyein egy 
fontos faj a szukcesszióban, addig Európában és Észak-Amerikában idegenhonos 
özönnövényként tartjuk számon (pl. Maurel et al. 2010). Hazánkban a felhagyott 
kaszálókon megtelepedve, azok fajkészletét jelentősen átalakítva komoly 
természetvédelmi problémákat okoz pl. az Őrségben (Szépligeti et al. 2018). Vegetatív 
terjedésre való képességét bizonyítja, hogy egészen kis rizóma- vagy hajtástöredékekből 
is képes kihajtani, az Egyesült Királyságban megtalálható populációja például 
valószínűleg egyetlen egyedből származik (Hollinsworth & Bailey 2000). A klonális 
növekedés invazivitásban betöltött szerepét az 1. fejezetben tárgyaltuk. Az 
özönnövények visszaszorításához, kiirtásához szükséges a „viselkedésük” minél 
pontosabb megismerése. Eredményeink hozzájárulhatnak a klonális növekedés és a 
növekedést korlátozó tényezők (pl. ramethalálozás) mélyebb megértéséhez. 
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Jelen vizsgálatunkban csak az internális és terminális ramethalálozási rátákat 
változtattuk és a klonális növekedést homogén környezetben vizsgáltuk. Feltehetően más 
belső növekedési szabályok megváltoztatása – pl. a legalapvetőbb növekedési szabályok, 
mint az elágazási szög, az elágazás valószínűsége és az internódiumok hossza (ld. pl. 
Sutherland & Stillmann 1988, Herben & Suzuki 2002) – valamint a heterogén környezet 
módosíthatnának eredményeinken. Kutatásaink során teszteltünk ezek közül is néhányat 
és megállapítottuk, hogy eredményeink a paramétertér számottevő részében érvényesek 
(III. függelék). Korábbi vizsgálatainkban heterogén környezetben is teszteltük a klonális 
növekedést (ld. Benedek et al. 2016, 3. fejezet, Oborny et al. 2017, II. függelék), és 
változtattuk a környezeti heterogenitás léptékét a növény növekedési léptékével 




A klonális növekedés elméletben lehetőséget biztosít arra, hogy a növény egy 
élőhelyfoltban elfoglalja az összes – számára nyitott – üres helyet, ebben azonban mind 
belső növekedési szabályai nyomán kialakuló architektúrája, mind külső tényezők 
korlátozhatják. 
E tényezők alapján a dolgozatban két témakört vizsgáltunk részletesen egy 
sztochasztikus, térben explicit dinamikus modell segítségével: 
- Az elágazási szög klonális növekedésre gyakorolt hatását homogén és heterogén, 
- valamint a ramethalálozás klonális növekedésre gyakorolt hatását homogén 
környezetben. 
A növény növekedési szabályai belső korlátozó tényezők, a környezeti heterogenitás 
pedig – akár abiotikus vagy biotikus tényezők alakítják (pl. a talaj textúrája vagy 
kompetítor fajok jelenléte) – külső korlátozó tényezőnek tekinthető. (Erről bővebben ld. 
Oborny et al. 2017 és II. függelék.) 
Az ezek nyomán kialakuló növekedési mintázat és hiányfolt struktúra befolyásolja 
a klonális növény hozzáférését a környezeti erőforrásokhoz, illetve fontos szempont lehet 
növénytársulások szerveződésében is (pl. Silvertown & Smith 1988, Oborny & Bartha 
1995, Oborny et al. 2012). Bartha (2007) leírása alapján erdőssztyepp vegetációkban 
bolygatás hatására felszaporodó, és helyben uralkodóvá váló fajok lényegesen 
átalakíthatják a környezetet. Egy-egy felszaporodó fűfaj klonális architektúrája által 
kialakított folt jelentősen különbözhet, például zártságában, a benne előforduló mikro-
élőhelyek mintázatában, és ezáltal különböző környezetet jelenthet az alárendelt fajok 
számára. 
A modellezés szükségességét alátámasztja, hogy a mintázatok többsége olyan tér- 
és időbeli léptékben bontakozik ki, amely nem teszi lehetővé a közvetlen megfigyelést 
(Oborny et al. 2012). Számos faj esetében egy genet évszázadokon (akár évezredeken) 
át képes életben maradni, és több négyzetméternyi (némelykor négyzetkilométernyi) 
területet képes lefedni (ld. de Witte & Stöcklin 2010). 
Vizsgálatunban homogén és heterogén környezetben modelleztük a rametekkel 
történő horizontális növekedést. 
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Az elágazási szög tekintetében azt találtuk, hogy az elágazási irányultságában 
korlátozott, csak hegyesszögű elágazásokat fejlesztő (NR) növekedési forma a szimulált 
környezetek jelentős részében több sejtet foglalt el a rácson, mint az a növekedési forma, 
amely tompaszögű és hegyesszögű elágazásokat is létrehozhatott (WR). Azt tapasztaltuk, 
hogy 90°-nál kisebb elágazási szög esetén legyezőalakú terjedési mintázat, ahol 
tompaszögű elágazásokat is létrehozhat a növény, ott pedig inkább körhöz közelítő 
növekedési mintázat alakul ki. Ahogy a 3.1. fejezetben láttuk, az elágazási szög fontos 
tényezőnek bizonyulhat egy monoklonális folt alakjának meghatározásában, pl. 
legyezőszerű (Carex arenaria), oktogonális (Medeola virginiana, Oxalis corniculata), 
hexagonális (Alpinia zerumbet, Heliconia spp.) növekedési formák. Adachi (1996b) 
szerint a Reynoutria japonica-ra jellemző a gyűrűs növekedési forma, illetve a 
monoklonális folt középről történő ritkulása is a növény elágazási szabályainak 
következménye. 
A konkrét fajok növekedését vizsgáló modelleken túl néhány általános stratégiai 
modell szintén megerősítette az elágazási szög szignifikáns hatását a növekedő klón 
alakjára (pl. Wong et al. 2011), és így a növény architektúrájából adódóan az 
intraklonális kompetíció intenzitására (Callaghan et al. 1990; Herben & Novoplansky 
2008; Wong et al. 2011). A nagyobb elágazási szög lassíthatja a növény klonális 
terjedését is, azonban Cain et al. (1991) eredményei alapján úgy tűnik, a kiindulási 
ponttól számított terjedés mértékét ez hosszú távon nem befolyásolja jelentősen. 
Sutherland & Stillman (1988) heterogén környezetben több szerkezeti jelleg hatását 
tesztelte a növényi forráskihasználás tekintetében. Vizsgálatuk eredménye azt mutatta, 
hogy az elágazási szög hatása a forráskihasználásra nagyon kicsi volt az elágazás 
valószínűségéhez és az összekötő elem (cf. inda) hosszához viszonyítva. Cain et al. 
(1996) szerint az elágazási szög hatása kicsi volt a forrásgazdag foltok megtalálására, 
viszont jelentős volt a foltban maradás szempontjából. 
Az elágazási szög általában erős morfológiai kötöttséggel bíró jelleg, amelyet az 
edényes szerkezet erősen befolyásol. Például az ajakosok családjának (Lamiaceae) 
legtöbb faja esetén az elágazási szög a vegetatív hajtás egymást követő nóduszain 
található axilláris rügyek között 90°, a keresztben átellenes levélállásnak megfelelően 
(Reinhardt & Kuhlemeier 2002). Ugyanez a kötöttség megjelenhet, amikor a fejlődő 
oldalág egy összekötő elem, pl. az Ajuga reptans esetében. Eredményeink azt mutatják, 
hogy az elágazási szög konzervatív természete nem akadályozza a forráskihasználást, 
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tehát a morfológiai kötöttség nem feltétlenül jelent korlátozást a növény számára (ld. 
elágazási irányultságában korlátozott NR növekedési forma térfoglalása). 
Bár az NR növekedési forma számos általunk vizsgált környezetben előnyösnek 
bizonyult, ezt az eredményt módosíthatja más növekedési szabályok vagy a környezeti 
heterogenitás megváltozása. A magas halálozási ráta és a homogén környezet a WR 
növekedési formának kedvezett. A valóságban a forrásgazdag és forrásszegény foltok 
mintázata nem mindig állandó és köztük a különbség sem feltétlenül annyira kifejezett, 
mint a mi vizsgálatunkban (a növény egyáltalán nem léphetett zárt, forrásszegény sejtbe). 
Ebből arra következtethetünk, hogy az elágazási szög az élőhelytípusok jelentős részében 
nem meghatározó jelleg. 
Bartha (2007) leírja, hogy a változó környezet időről időre más fajnak kedvez, így 
egyetlen faj sem képes a többieken véglegesen felülkerekedni, azonban a sztyeprétben 
élő klonális növények felépítése, működése, a tápanyagok allokációja és a szaporodás 
módja a társulás többi komponensétől függően változhat. A fenyérfű (Bothriochloa 
ischaemum) például az erősen legelt, nyílt gyepben vagy csupasz talajfelszíneken 
rametjeit sűrűn fejleszti, míg kompetitív környezetben (magas zárt gyep) a rametek 
távolsága megnő. 
Sutherland és Stillman (1988) az elágazási szög plaszticitását vizsgálták egy térbeli 
modell segítségével heterogén környezetben. A forrásgazdag és forrásszegény foltok 
közti különbség nem volt olyan nagy, mint a mi vizsgálatunk esetében (a növény a 
forrásszegény foltokba is belenőhetett). A vizsgálat eredményei szerint az elágazási szög 
plaszticitásának hatása elhanyagolható a forráskihasználás tekintetében. 
Vizsgálatunkban a fenotipikus plaszticitást nem modelleztük, pusztán összehasonlítottuk 
két jól meghatározott növekedési forma térfoglalását. Sutherland és Stillman (1988) és 
Xie et al. (2014) több, az elágazási szög és az elágazási valószínűség és az indahossz 
fenotipikus plaszticitását érintő vizsgálatot is áttekintett különböző fajok esetében. Ezek 
megerősítették, hogy az elágazási szög általában kevéssé plasztikus, mint más szerkezeti 
jellegek. 
A ramethalálozás klonális növekedésre gyakorolt hatásának vizsgálatakor azt 
találtuk, hogy a klonális terjedés sikerességéhez szükséges egy alacsony halálozási ráta, 
amely lehetővé teszi a növény visszafordulását a terjedési fronton keresztül a kihagyott 
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sejtek és az elöregedő rametek felé. Amennyiben a halálozási ráta nagyon alacsony volt, 
középről történő ritkulást figyeltünk meg. 
Ahogy az elágazási szög klonális növekedésre gyakorolt hatásának vizsgálatánál 
tapasztaltuk, magas ramethalálozási ráták esetén (di és dt = 0,3) a tompaszögű 
elágazásokat is fejlesztő növekedési forma (WR) került előnybe. A ramethalálozási ráták 
vizsgálatakor tapasztalt eredményeink alapján úgy tűnik, ez a terjedési front és a 
közvetlenül mögötte lévő területek alacsony rametsűrűségével magyarázható. Az 
azonnali visszafordulás ilyen esetben nem jelent intraklonális kompetíciót a növény 
számára. Ebben a munkánkban a klonális növekedést homogén környezetben vizsgáltuk, 
extrém magas halálozási értékek (di és dt ≥ 0,5) mellett a túlélő esetek aránya ezeknél 0 
volt. 
A bemutatott tanulmányokban a növények egy forrásgazdag élőhelyfolton belüli 
növekedésére koncentráltunk és nem vizsgáltunk fenotipikus plaszticitást. 
Kutatócsoportunk egy korábbi munkájában (Oborny és Hubai 2014) az élőhelyfoltok 
közötti növekedést is vizsgálták. A jövőbeli kutatások érdekes iránya lehet a növekedés 
vizsgálata forrásgazdag és forrásszegény élőhelyfoltok között, különböző 
környezetekben más-más növekedési szabályokat engedélyezve (tehát megengedve a 
fenotipikus plaszticitást). Továbbá az itt bemutatott vizsgálatokban minden rametnek 
legfeljebb egy elágazási lehetősége volt csak élete során, amikor ágvégi (terminális) 
pozícióban volt. A növényvilágban azonban nem csak ilyen példákat találunk. Az 
internális pozícióban lévő rametek esetében az elágazás engedélyezése szintén 
gazdagítaná a modellt és árnyalná eredményeinket. 
A vizsgált növekedési formák térfoglalását kvázi-egyensúlyi helyzetben vizsgáltuk, 
amikor a klonális növény már valamennyi, a növekedési szabályai alapján elérhető sejtet 
kolonizálta. Az átmeneti állapotok vizsgálata szintén érdekes lehet. 
Bár vizsgálataink során több – a növekedést potenciálisan befolyásoló – növekedési 
szabályt, környezeti tényezőt figyelembe vettünk, egyszerre csak néhány tényező 
egymásra hatását vizsgáltuk. A klonális növekedésre természetes környezetben számos 
tényező hat, így terepi vizsgálatok nélkül eredményeink nem adnak teljes képet a 
környezeti heterogenitás és a növény belső növekedési szabályainak klonális terjedésre 
gyakorolt hatásáról, lehetséges növekedést korlátozó szerepéről, illetve a 
40 
növénytársulások kialakulásában játszott szerepéről. E kérdés átfogó vizsgálata jövőbeli 




A térbeli modellezés egyik érdekes kihívása a klonális növények szemiautonóm 
egységekkel, ún. rametekkel történő terjedésének modellezése. A klonális növekedés 
tanulmányozása természetvédelmi szempontból is fontos, hiszen az őshonos társulásokat 
veszélyeztető invazív növényfajok jelentős részénél megfigyelhető ez a fajta térfoglalási 
mód, amely megnövelheti sikerességüket, elősegítheti térhódításukat. Megfelelő 
természetvédelmi kezelések tervezéséhez fontos lehet e fajok minél pontosabb 
megismerése. Kutatásunk célja a klonális növekedés, illetve a növekedést korlátozó 
tényezők jobb megismerése, ezáltal a növénytársulások szerveződésének mélyebb 
megértése volt. 
A klonális növekedést számítógépes szimulációkkal, egy sztochasztikus, térben 
explicit, dinamikus, ún. sejtautomata modell segítségével vizsgáltuk. Ez a modell jól 
alkalmazható arra, hogy benne a környezeti heterogenitás változó léptékét, mértékét és a 
klonális növekedés különböző szabályait (pl. elágazási szög, elágazási valószínűség stb.) 
reprezentálni tudjuk. A sejtekből álló rácson egy vagy több fajt jeleníthetünk meg, egy 
elemi egységben egyetlen faj egyetlen ramete lehet csak jelen. A sejtek állapotának 
változása a közvetlen szomszédok állapotának is függvénye. 
Modellünkben egy véges rácson egyetlen növényi egyed klonális növekedését 
vizsgáltuk, amely a sejttér középső régiójában ledobott magból fejlődött. A rács  
A = 22500 hatszög alakú sejtből állt, a rametek közti összekötő elemek kereztezhették 
egymást. 
Vizsgálatunk fókuszában a növény egyes belső növekedési szabályai és a 
környezeti heterogenitás álltak. Heterogén környezet esetén a rács olyan sejteket is 
tartalmazott, amelyekre a növény nem léphetett (a növény számára zárt, „forrásszegény” 
helyek). Vizsgáltuk az elágazási szög és a ramethalálozás klonális növekedésre gyakorolt 
hatását, valamint a környezeti heterogenitás léptékét a növekedés léptékéhez viszonyítva 
vizsgáltuk, hogy a növény a rendelkezésére álló forrásgazdag sejtek közül mennyit képes 
elfoglalni. A klonális növekedés elméletben lehetőséget biztosít arra, hogy egy növényi 
egyed egy forrásgazdag foltban elfoglalja az összes rendelkezésre álló helyet, azonban 
ezt a folyamatot a foltszerkezet, illetve a növény saját növekedési szabályai 
korlátozhatják. 
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Eredményeink szerint a növény térfoglalása akkor a legkevésbé hatékony, amikor 
az élőhelyfolt labirintusszerű. Az elágazási irányultság korlátozása nem befolyásolja 
jelentősen a növény térfoglalását, sőt bizonyos esetekben javítja azt. Bár a magas 
halálozási ráta alapvetően negatív hatással van a növény térfoglalására, egy kellően 
alacsony halálozási ráta szükséges ahhoz, hogy a növény el tudjon terjedni a rácson és a 
halálozás hatására felszabaduló helyeket (sejteket) rekolonizálni tudja. A terjedési front 
és a közvetlenül mögötte található terület túl alacsony halálozási ráta miatti tömöttsége 
viszont akadályozza a visszafordulást, a rekolonizációt, ezzel gyűrűs növekedési 
mintázat megjelenésének kedvez. 
A környezeti heterogenitás és a növény belső növekedési szabályai nyomán 
kialakuló gap-struktúra fontos szerepet játszhat a növénytársulások szerveződésében is. 
A felszabaduló helyek – akár megváltozott talajjellemzőikkel – lehetőséget nyújthatnak 
más növényfajok egyedeinek megtelepedésére. 





In clonal plants, the genetic individual (genet) achieves horizontal growth by producing 
multiple physiological individuals (ramets). 
Studying clonal growth can be important from the aspect of conservation biology. 
To eliminate or control invasive species threatening our native plant communities, we 
need to understand their behaviour. Our study may contribute to a deeper understanding 
of clonal plant growth and its limiting factors. 
We studied clonal growth by means of a spatially explicit dynamic model, based 
on a stochastic cellular automaton. This model provides a convenient tool for 
representing environmental heterogeneity and the growth rules of the plant (e.g. 
branching angle, branching probability etc.). 
In our model, space was represented by a two-dimensional lattice consisting of 
22500 hexagonal cells. Boundaries were closed. Every simulation instance represented 
the growth of a single clone (genet), which consisted of ramets and spacers between 
ramets. The process started from one seed placed into the field at a randomly selected 
site (a hexagonal cell) near the centre of the field. Each site could contain only a single 
ramet. 
The focus of our study were the growth rules internal to the plant, and 
environmental heterogeneity. In case of heterogeneous environments, the lattice 
consisted of two types of cells: resource-rich and resource-poor. Resource-poor sites 
were forbidden for the plant. We investigated the effects of branching angle and ramet 
mortality on clonal plant growth, and the occupancy in relation to the scale of 
environmental heterogeneity relative to the growth scale of the plant. Clonal growth 
theoretically allows the plant to occupy all empty sites in a resource-rich patch, but this 
can be limited by environmental heterogeneity and growth rules of the plant. 
According to our results, the efficiency of occupation was the lowest when the 
environment was labyrinth-like. Limitation of branching directions did not have a great 
influence on occupancy, furthermore it had a positive effect on it in some cases. With 
increasing ramet mortality, the average number of ramets tended to decrease, but it was 
not the lowest ramet mortality that resulted in the highest occupation. Very low ramet 
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mortality was unfavourable for the plant, as the spreading front and the area behind this 
front were so packed that the plant was not able to return and recolonize the vacated sites 
in the central area, favouring the development of ring-formation. 
Unoccupied sites can be colonized by other plants, and it can have a great influence 
on community assembly. 
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10.1  I. Függelék 
A Wilcoxon-féle rangösszeg próba részletes eredményei (F1. táblázat) 
Paraméterek Eredmény 
G D P W p érték q* Sikeresebb növekedési forma 
1 0,05 0,30 - - - - 
1 0,05 0,40 - - - - 
1 0,05 0,45 - - - - 
1 0,05 0,50 - - - - 
1 0,05 0,55 - - - - 
1 0,05 0,60 - - - - 
1 0,05 0,65 463000 < 2·10-16 0,05 NR 
1 0,05 0,70 217434 < 2·10-16 0,05 NR 
1 0,05 0,75 171820 < 2·10-16 0,05 NR 
1 0,05 0,80 139999,5 < 2·10-16 0,05 NR 
1 0,05 0,85 109452,5 < 2·10-16 0,05 NR 
1 0,05 0,90 82961,5 < 2·10-16 0,05 NR 
1 0,05 0,95 61543,5 < 2·10-16 0,05 NR 
1 0,05 1,00 59689,5 < 2·10-16 0,05 NR 
1 0,10 0,30 - - - - 
1 0,10 0,40 - - - - 
1 0,10 0,45 - - - - 
1 0,10 0,50 - - - - 
1 0,10 0,55 - - - - 
1 0,10 0,60 - - - - 
1 0,10 0,65 498500 0,083 0,044 0 
1 0,10 0,70 291081 < 2·10-16 0,044 NR 
1 0,10 0,75 247203 < 2·10-16 0,044 NR 
1 0,10 0,80 221529 < 2·10-16 0,044 NR 
1 0,10 0,85 179698 < 2·10-16 0,044 NR 
1 0,10 0,90 137914 < 2·10-16 0,044 NR 
1 0,10 0,95 141545,5 < 2·10-16 0,044 NR 
1 0,10 1,00 244094,5 < 2·10-16 0,044 NR 
1 0,30 0,30 - - - - 
1 0,30 0,40 - - - - 
1 0,30 0,45 - - - - 
1 0,30 0,50 - - - - 
1 0,30 0,55 - - - - 
1 0,30 0,60 - - - - 
1 0,30 0,65 - - - - 
1 0,30 0,70 - - - - 
1 0,30 0,75 - - - - 
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1 0,30 0,80 - - - - 
1 0,30 0,85 421022 < 2·10-16 0,038 NR 
1 0,30 0,90 429666 3·10-11 0,038 NR 
1 0,30 0,95 479647,5 0,087 0,038 0 
1 0,30 1,00 582685,5 7·10-12 0,038 WR 
7 0,05 0,30 - - - - 
7 0,05 0,40 - - - - 
7 0,05 0,45 499500 0,317 0,046 0 
7 0,05 0,50 467930 6·10-16 0,046 NR 
7 0,05 0,55 554099,5 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,05 0,60 293048 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,05 0,65 229958 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,05 0,70 190651 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,05 0,75 166710 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,05 0,80 140954,5 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,05 0,85 105909 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,05 0,90 89834 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,05 0,95 72897 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,05 1,00 67330,5 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,10 0,30 - - - - 
7 0,10 0,40 - - - - 
7 0,10 0,45 501502 0.179 0,046 0 
7 0,10 0,50 480371,5 3·10-4 0,046 NR 
7 0,10 0,55 423085,5 6·10-13 0,046 NR 
7 0,10 0,60 383076,5 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,10 0,65 397916 6·10-16 0,046 NR 
7 0,10 0,70 367774,5 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,10 0,75 383744,5 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,10 0,80 350778 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,10 0,85 310700,5 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,10 0,90 293174 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,10 0,95 258188,5 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,10 1,00 239454 < 2·10-16 0,046 NR 
7 0,30 0,30 - - - - 
7 0,30 0,40 - - - - 
7 0,30 0,45 - - - - 
7 0,30 0,50 - - - - 
7 0,30 0,55 - - - - 
7 0,30 0,60 501498 0,180 0,022 0 
7 0,30 0,65 504497,5 0,125 0,022 0 
7 0,30 0,70 494156 0,392 0,022 0 
7 0,30 0,75 496870,5 0,744 0,022 0 
7 0,30 0,80 508214 0,441 0,022 0 
7 0,30 0,85 542288,5 2·10-4 0,022 WR 
7 0,30 0,90 547541,5 5·10-5 0,022 WR 
7 0,30 0,95 553785,5 7·10-6 0,022 WR 
7 0,30 1,00 582399,5 2·10-11 0,022 WR 
F1. táblázat 
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10.2  II. Függelék 
Előtanulmányok az Oborny et al. (2017) cikkhez 
A környezeti heterogenitás léptékét a növekedés léptékéhez viszonyítva vizsgáltuk, hogy 
a növény a rendelkezésre álló, számára nyitott (forrásgazdag) sejtek közül mennyit képes 
elfoglalni. 
A = 150×150 
T = 1000 
R = 1000 
p ∈ {0; 0,1; 0,2; 0,3; 0,4; 0,45; 0,5; 0,55; 0,6; 0,65; 0,7; 0,75; 0,8; 0,85; 0,9; 0,95; 1} 
A vizsgálati módszerek és beállítások jórészt megegyeztek a két bemutatott 
esettanulmánynál leírtakkal (ld. 2, 3.2 és 4.2. fejezet). 
A környezeti heterogenitás léptéke itt is finomszemcsés és durvaszemcsés lehetett. 
Finomszemcsés környezetben (g = 1) egy sejt minősége független volt a többi sejt 
minőségétől, p valószínűséggel volt nyitott és 1 – p valószínűséggel zárt. Durvaszemcsés 
környezetben (g = 7) a sejttér 7 azonos minőségű sejtből álló, 3 sejt átmérőjű hatszög 
alakú foltokból állt, amelyek minősége egymástól szintén független volt. 
A növény a korábbi fejezetekben leírtakhoz hasonlóan nem léphetett zárt sejtekbe, 
egy élőhelyfolt, amelyben növekedni tudott, egymással összefüggő, a növény számára 
nyitott sejtekből, vagy durvaszemcsés környezetben azonos minőségű foltokból állt. 
Minden szimulációban egyetlen növényi egyed növekedését és térfoglalását (rametek 
száma N) vizsgáltuk és rögzítettük az élőhelyfolt méretét, amelybe a propaguluma 
érkezett (S). 
Két növekedési formát vizsgáltunk. Az I. növekedési forma esetén a magból fejlődő 
ramet két indát növesztett. Az elsőt regisztráltuk előreirányuló növekedésként, a másikat 
pedig ehhez képest jobbra vagy balra α = 60° vagy β = 120° elágazásként. Az elágazási 
valószínűség tehát b = 1 volt. (Az elágazási szabályok alapján ez a 3. fejezetben leírt WR 
növekedési formának felelt meg, mind a négy lehetséges elágazási irányt egyenlő 
valószínűséggel használhatta.) A II. növekedési forma esetén viszont az elágazási 
valószínűség b = 0,5 volt, tehát a magból fejlődő ramet minden esetben megpróbált 
létrehozni egy utódot, ám e növekedési irányhoz képest elágazást csak 50% 
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valószínűséggel fejlesztett, tehát az elágazási pontok közötti átlagos távolság a kétszerese 
volt az I. növekedési formánál tapasztalhatónál. (Ez a növekedési forma is mind a négy 
elágazási irányt egyenlő valószínűséggel használhatta). 
A növekedést T = 1000 lépésig vizsgáltuk, ez minden vizsgált környezetben 
elegendő volt ahhoz, hogy a növény lépési lehetőségei elfogyjanak, tehát a növekedés 
megálljon. Ebben a munkában halálozást nem vizsgáltunk. 
 
F1. ábra: Két növekedési forma térfoglalása különböző léptékű környezeti heterogenitás 
(p) esetén finomszemcsés és durvaszemcsés környezetben 
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A piros vonal mutatja a növény számára nyitott sejtek számát a rácson (M). (A szürke 
rész a növény számára zárt sejteket jelöli.) A növekedési formák térfoglalását, i.e. 
rametszámát (N̅) a zöld, a növekedési formák élőhelyfoltjának méretét (S̅) pedig narancs 
görbék mutatják. A pontok 1000 ismétlés átlagát jelölik. 
 
F2. ábra: A foglalt sejtek aránya az élőhelyfoltban és az élőhelyfoltok mérete a 
környezeti heterogenitás mértékének (p) függvényében (b = 1, g = 1) 
 
Ahol a növény számára nyitott sejtek aránya (p) alacsony volt, ott a környezetet 
kisméretű, különálló élőhelyfoltok alkották, így a növény élőhelyfoltjának átlagos mérete 
(S̅) is kicsi volt, majd a p érték egy szűk tartományában hirtelen megugrott (F1. ábra). 
Ekkor a különálló élőhelyfoltok között megjelentek az összeköttetések. Ez a jelenség 
ismert a perkolációelméletben (ld. Stauffer & Aharony 1994). Durvaszemcsés környezeti 
heterogenitás esetén ez a megugrás alacsonyabb p értéknél kezdődött és kevésbé volt 
meredek, itt a véges rács hatását figyelhetjük meg (ld. 3.3.1. fejezet). Az élőhelyfoltok 
méretét leíró görbe megugrását a növényt leíró görbe késve követi, tehát a növény 
számára az élőhelyfoltok között megjelenő összeköttetések kezdetben nem átjárhatók. A 
labirintus szerkezetű foltban a növény elakad, hiába vannak szűk folyosók további, 
számára nyitott sejtek felé, nem tudja használni őket (“connectedness” vs. “connectivity” 
ld. pl. Standovár & Primack 2001). Ha a környezeti heterogenitás léptékét növeljük 
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(durvaszemcsés környezet) vagy a növényi növekedés léptékét közelítjük a környezeti 
heterogenitás léptékéhez (ld. durvaszemcsés környezetben I. vs. II. növekedési forma), 
akkor ez a „labirintus-hatás” csökkenthető, ám a növény egyik esetben sem képes 
elfoglalni az összes, számára nyitott sejtet. Ebben növekedési szabályai korlátozzák. Ez 
homogén környezetben (p = 1) is jól megfigyelhető. 
Az F2. ábrán minden kör egy szimuláció eredményét, tehát a függőleges tengely 
mentén a növény térfoglalásának arányát mutatja, nem a teljes sejttérre (A = 22500), 
hanem a saját élőhelyfoltjára vonatkoztatva. Ebből adódóan a pc alatt magas foglaltsági 
értékeket is megfigyelhetünk, hiszen a környezet itt kis, fragmentált élőhelyfoltokból állt, 
amelyek egyikébe érkezett és növekedhetett a növény propaguluma. Amennyiben pl. az 
élőhelyfolt mérete S = 1 volt, a növény összesen N = 1 rametet tudott fejleszteni, ezután 
falba ütközött és növekedése leállt, ám térfoglalása ebben az esetben 100% volt. 
Adatainkban két bifurkáció mutatkozott: először az élőhelyfoltok nagyságában (S), 
aztán a foglalt sejtek arányában. Ezek szemléltetését és részletes magyarázatát ld. 
Oborny et al. (2017). 
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10.3  III. Függelék 
A heterogén környezet hatása a halálozás hatásának vizsgálatakor tapasztalt 
eredményekre 
A = 150×150 
T = 1000 
R = 100 
p = 0,8 
a b 
 
F3. ábra: Heterogén környezetben a túlélő esetek aránya (a) és térfoglalása (b) 1000 
ismétlés átlagában az internális és terminális ramethalálozási ráták függvényében 
 
A halálozás hatásának vizsgálatakor tapasztalt eredmények heterogén környezetben 
is hasonlók, mint homogén környezetben. A túlélő esetek arányának (Q) csökkenése 
meredekebb (F3/a ábra). (A kis ingadozások az alacsonyabb ismétlésszám miatt 
lehetnek.) A növény számára nyitott sejtek számának csökkenése a homogén 
környezethez képest 20%, a térfoglalásban, vagyis az átlagos rametszámban (N̅) 
megfigyelhető csökkenés ennél magasabb (F3/b ábra). A terminális halálozás (dt) 
növelésével Q kezdeti emelkedése előbbre tolódik és laposabb a csúcsa (F3/b ábra). 
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Különböző elágazási valószínűségek hatása a halálozás hatásának vizsgálatakor 
tapasztalt eredményekre 
A = 150×150 
T = 1000 
R = 100 
bt = 0,8; bi = 0,2 
a b 
 
F4. ábra: A túlélő esetek aránya (a) és térfoglalása (b) 1000 ismétlés átlagában az 
internális és terminális ramethalálozási ráták függvényében, bt = 0,8; bi = 0,2 
 
Az F4. ábra alapján halálozás hatásának vizsgálatakor tapasztalt eredmények ebben 
az esetben is hasonlók. A terminális rametek csak bt = 0,8 valószínűsággel növesztenek 
elágazást, ám internális rametként később bi = 0,2 valószínűséggel elágazhatnak, így 
rekolonizálhatják a középső régióban kiüresedő területeket. Ennek ellenére a nagyon 
alacsony halálozási ráták esetén itt is megfigyelhető a túlélő esetek alacsonyabb aránya 
(F4/a ábra) és térfoglalása (F4/b. ábra). 
  
62 
A = 150×150 
T = 1000 
R = 100 
bt = 0,3; bi = 0,1 
a b 
 
F5. ábra: A túlélő esetek aránya (a) és térfoglalása (b) 1000 ismétlés átlagában az 
internális és terminális ramethalálozási ráták függvényében, bt = 0,3; bi = 0,1 
 
Az F5. ábrán bemutatott esetben a terminális rametek csak bt = 0,3 valószínűsággel 
növesztenek elágazást, internális rametként később bi = 0,1 valószínűséggel ágazhatnak 
el. Ez a beállítás már elég szélsőséges ahhoz, hogy a nagyon alacsony halálozási ráták 
esetén nagyrészt kiküszöbölje a korábbi beállításoknál tapasztalt csökkenést a túlélő 
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